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1.はじめに
渓畔林や河畔林の更新においては,山地斜面とは異なり,
水散布による種子の供給が重要な役割をもつと考えられて
いる(Sclmelderand Sharitz, 1988, Hampe, 2004)｡このため,
河畔林構成種の初期定着機構を明らかにするためには,水
散布による種子散布の有効性を把握する必要がある｡水散
布による種子の移動は,風散布や動物散布に比べ長距離に
及ぶこと(Sannikov and Sannlkova, 2007) ,河床形態や水文レ
ジームの影響を強く受けること(Mer血tandWohl,2002),お
よび水流の到達域内に限定される(Schneider and Sharitz,
1988; Mlddleton, 2000)といった特徴をもつo
種子の散布距離は,その後の種子の運命に強い影響をも
ち,母樹から遠く-散布されることにより種特異的な死亡
を回避できると報告されている(JaI㍑en, 1970;Clarkand
clark, 1984)o　また,穫乱依存性の樹木では,成熟木が繁茂
する母樹から離れた場所に定着適地となる裸地やギャップ
が存在する(Augspurger 1984)o　これゆえ,水による長距離
の散布は種子の定着成功を高めると考えられる｡しかし,
渓畔林や河畔林の樹木は河川の縦断方向に沿ってそれぞれ
のハビタットがあることが明らかになっており(e.g.新山,
1987),ハビタットを越えて流下すればその種子は次世代に
貢献しないだろう｡
水散布による種子の移動距離は,流速と河床形態により
規定されると考えられる(Me汀itt andWohl, 2002)｡河道の淵
や湾曲部,倒木の周辺など流速が小さい場所には種子が捕
捉されやすく,一方,瀬や直線流路では,流速が大きいた
め種子は留まりにくくなる(SclmeiderandShantz, 1988)｡ま
た,一度捕捉された種子も,降雨による出水などにより,
再び流下し新たな空間パターンが生み出される(Menjtt and
woわl, 2002)｡このため,種子の水散布が樹木の初期定着に
果たす役割を理解するためには,水散布によって移動した
種子が,河川の縦断方向に沿ってどのような時空間的分布
パターンを持つのかを明らかにする必要があるD　また,堤
帯の積雪地帯の河川では,多くの樹木が発芽する直前に,
融雪洪水による種子の再移動が生じるため,散布時期から
発芽時期までに渡る動態を把握しなければならないD
種子散布が有効であるためには,種子が遠方-移動する
だけでなく,その後の生存に適した場所に漂着する必要が
ある(Schneider and Shantz, 1988).渓畔林を構成する樹木と
いえども,その多くは冠水頻度が高いと生存できない
(pezeshkl, 1991)o　さらに,水面より高くても比高の低い場
所は,洗掘･堆積にさらされるため,定着の成功率は低い
(Johnson.,2000)｡このため,河川の営力が,平水位水面よ
り高い場所に種子を置くことができなければ,水は有効な
散布媒体となりえない｡これゆえ,水散布の有効性を明ら
かにするためには,河川の縦断方向だけでなく,河川の横
断方向における種子の時空間的分布パターンを調べる必要
があるo
また,水散布が有効であるかどうかは,河川の営力だけ
でなく,種子の散布時期や浮揚期間,水中での生存率といっ
た樹木側の特性も重要である(Johansson et a1,, 1996; Danvind
and Nllsson, 1997; Nllsson et a1., 2002; Boedeltje et al" 2003;
Boed叫e et a1., 2004) ｡
本研究では,日本の冷温帯山地渓畔林の主要構成種であ
るサワグルミPteyvca77,a rholfollaを対象に,水散布の有効性
を明らかにするための実験および調査を行ったo　水散布に
よる種子の時空間的分布パターンを明らかにするため,樵
識した種子を人工的に散布し,河川縦断方向の種子数分布
を経時的に調査した｡その際,河床形態の影響を考慮する
ため,河川の瀬二淵および倒木ダムの周囲で種子数を数えたo
また,定着適地に種子が漂着しているかを明らかにするた
め 河川の横断面に沿って微地形タイプごとの種子数と漂
着場所の比高を計測した｡定着適地の指標とするため,サ
ワグルミ稚樹についても,微地形タイプごとの個体数と比
高も合わせて調査した｡さらに,サワグルミの特性が水散
布に適合するかどうかを明らかにするため,種子の浮揚期
間と水中での生存率を調べた｡
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2.材料と方法
1)サワグルミの種特性
サワグルミ(PtetVCafya rho'folta Slebold et Zucc.)は,北海
道から九州にかけての山地渓畔林に生育する落葉性広葉樹
である(館脇ら,1961;Sato,1995)｡雌雄同株で, 9月～10
月に種子を散布し,翌春に発芽する(山中,1975)｡散布体
である果実は,長さ8mn,生重約100mgの堅果であり,漢
畔林や河畔林を構成する種の中では比較的重い(清和･菊揮,
1989)が, 2つの小宅が翼状の形態をもつため風が主要な散
布媒体であると考えられている(Kaneko andKawan0, 2002)o
サワグルミの稚樹は,砂磯堆などかなり明'るい場所にの
み生育するため(佐藤, 1992;木佐貫ら, 1995),擾乱跡地に
侵入する先駆性の樹木であると考えられている(Sato, 1995)0
2)調査地q)概要
調査地は, ､宮城県大崎市鳴子温泉に位置する東北大学大
学院農学研究科附属複合生態フィールド教育研究センター
の境界を流れる江合川支流田代川(北緯38047㌧49-,東経
140043--44-,標高450-530m)で行ったo調査地に最も近
い駒ノ湯気象観測所のアメダスによると年降水量は2080
mmであり, 12月から3月にかけて最大で約1mの積雪が観
測される｡このため,江合川の轟観測所の水位データによ
ると,冬季の低水位と融雪洪水による早春の水位上昇が観
察される｡
サワグルミは,田代川一帯に生育し,特に中流域の段丘
面に発達したサワグルミ林が形成されている｡本研究では,
田代川中流域の流程1.4kmにわたる河道とその周囲を調査
域とした｡
3)標識した種子の散布とその後のセンサス
水によるサワグルミ種子の移動と漂着のパターンを明ら
かにするために,標識したサワグルミ種子を調査域の河川
水中に投入したのち,経時的なセンサスを行って種子の移
動を追跡した｡ 2006年10月上旬に山形県大蔵村のサワグル
ミ林において種子を採集した｡合成樹脂クリアー塗料で種
子を下塗りしたのち,蛍光ピンク色の合成樹脂エナメル塗
料で標識した｡標識した種子は,塗料が乾燥したのちマイ
クロ波(500W)に2分間曝露して殺処理された｡
標識した種子2万粒を2006年10月17日に調査域上流端
(散布源) -投入し,その翌日, 3日後, 7日後, 2週間後,
1カ月後(積雪前),および7カ月後(融雪洪水後)の6回
にわたりセンサスを行った｡各センサスにおいて,調査域
内に約50m間隔で設けた28カ所の調査区間で種子数を数
えた｡各調査区間は,河床形態が瀬および淵に分類される
区間のペアからなる｡瀬および淵区間とも河川縦断方向に
長さ5mで,水路両岸の段丘の肩から内陸-1mの範囲まで
を横断方向の調査範囲とした｡平水位での平均表面流速(平
均±標準誤差)は,瀬区間では4.20× loll ± 0.22× 10ー■m
s~-,淵区間では2.74× 10tL ±0.20× 10J)ms~Lであり,瀬区
間の方が淵区間に比べ有意に流速が大きかった(Kruskal-
wallis検定,P<0.001)｡また,調査域には13カ所の倒木ダ
ムが形成されており,うち7カ所の直上流にも5mの調査区
間を設けた.さらに,調査域外に流出する種子数を推定す
るため,調査域下流端に水中トラップを設け,センサスご
とにトラップされた種子を数えた｡水中トラップは,縦50
cm横100cmの開口部をもつ金属製のカゴで,平水時の川
幅の約30%をカバーした｡
横断方向の種子の漂着場所の特性を明らかにするため,
投入の1カ月後および7カ月後のセンサスでは,微地形タ
イプごとの漂着種子数および種子の漂着した場所の比高を
計測した｡微地形タイプは,水路,砂磯堆,段丘崖,段丘
の4つに分類したo単位面積あたりの種子数を計算するため,
各区間において微地形タイプごとの面積を測定した｡比高
は,漂着した種子から最も近い流水面からの高さとしたo
また,サワグルミの稚樹定着適地を推定するため,調査域
全体を対象に, 1年生以上の稚樹について,生育する場所の
微地形タイプおよび比高を個体ごとに記録した｡横断方向
の 査範囲は調査区間と同様である0
4)種子の浮揚期間
サワグルミ種子が河川表面に浮揚し続けられる期間を推
定するため,以下のような実験を行った｡ 10しの水を入れ
た深さ30cmのプラスティック容器に50粒の種子を入れ,
その後浮いている種子の数を毎日数えた｡流水の運動の効
果を付与するため,種子を数える直前に毎回素手で約1分
間操拝を行った｡実験は3反復行った｡また,塗装が浮揚
期間に及ぼす影響を考慮するため,塗装した種子について
も上述の実験を行い,そのままの種子と比較した0
5)水中での種子の生存期間
サワグルミ種子が長期間水中で生存できるかどうかを明
らかにするため,水中で保存した種子と陸上に放置した種
子の生存率を比較した｡ 2006年11月17日,プラスティッ
ク製網袋に種子を50粒ずつ入れたものを水中および陸上に
それぞれ15袋ずつ設置した｡設置から, 7, 14, 30, 65お
よび205日目に,水中および陸上から3袋ずつ回収し,坐
存率の測定に供したo種子を切断し,切断面が乳白色を呈
するものを生存種子とし,褐色で軟化したものを死亡種子
とした(SawmaandMahler, 2002)0
6)解析
センサスごとに種子の平均移動距離(m),平均移動速度(m
s~l)を計算したo平均移動距離は,各区間において発見さ
れた種子数を散布源からの距離(m)で重みづけし(種子数
×距離),全区間にわたり総和したのち,さらに発見された
全種子数で除した値と定義した｡平均移動速度は,種子投
I
入時からセンサスまでの時間(S)で平均移動距離を除した
値とした｡最大移動距離(m)は,各センサスで種子が発見
された散布源から最も遠い区間までの距離とした｡また,
調査域に残る種子の割合を推定するためセンサスごとに全
ての瀬および淵区間(調査域の20%を占める)で発見され
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た全種子数を5倍し元の種子数2万で割った｡
瀬,淵および倒木ダムが種子の移動に及ぼす影響を明ら
かにするため,一般化線形モデルを用いて解析を行ったo
発見された種子数がポアソン分布に従うと仮定した｡各区
間の種子数は,散布源からの距離に非線形な影響を受ける
ため,これを補正する項を線形モデルに追加した｡補正項
の算出のため,まず,ペアとなる瀬および淵の種子数を合
算し,距離階級別種子数分布を計算した｡この分布を対数
正規分布にあてはめ,あてはめられた対数正規分布から算
出される距離階級ごとの確率値を補正項として用いた｡有
意でない変数は逐次モデルから除去した(crawley, 2002)o
微地形タイプごとの漂着種子数および稚樹数を比較する
ためカイ二乗検定を用いたo
塗装の有無による種子の浮揚期間の差を明らかするため,
浮揚している種子の割合(浮揚種子率)の経時的変化を
MANOVAにより解析した｡また,水中と陸上で保存した種
子の生存期間の差を明らかにするため,生存率の経時的変
化をMANOVAにより解析した｡
一般化線形モデルによる解析には統計ソフトウェアパッ
ケージR ver. 2.5.1 (R Development Core Team, 2007)を,そ
れ以外には, JMPver 4.0.5J (SAS Institutelnc.)を用いた｡
3.結果
1)標識種子の移動と漂着
6回のセンサス中,標識した種子のうちの最大1297個の
種子が調査区間内で発見された｡発見できた種子数は, 2回
目のセンサスで増加したが,その後時間の経過とともに減
少し,最後のセンサス時には26個に過ぎなかった(表1)0
5回目のセンサス時(11月17日),調査域最下流に設置し
たトラップに種子がはじめて発見されたため,これ以降,
種子は調査域外に流出したものと考えられる｡
種子の平均移動距離および最大移動距離ともに時間が経
つにしたがって大きくなったが(表1,図1),平均移動速度は,
平水時の河川の流速(3.48 × loll ms~1)に比べかなり小さかっ
た(表1)｡このため,積雪前の最後のセンサス(11月17日)
時までは,散布源に比較的近い距離で種子の出現頻度のピー
クが観察された(図1)o　しかし,融雪洪水後のセンサス(翌
年5月10日)においては,このようなピークが解消され,
全体になだらかな分布になり,散布源から遠い距離におい
て相対的に種子数が多かった(図1)｡発見された種子数に
対し淵および倒木ダムの有意な正の効果が認められ(表2),
最後のセンサスを除き調査期間全体に渡って倒木ダム,潤,
瀬の順で多かった(図2)o
横断地形に沿った種子の漂着場所は,融雪洪水前のセン
サスにおいて,段丘上には全く見られず,段丘崖や砂磯唯
の水面からの比高が小さい範囲に限られていた(図3a)｡し
かし,融雪洪水後のセンサスでは,段丘にも漂着した種子
が見られ,より比高の大きな場所に到達していた(図3b)0
一方,稚樹の数は砂磯椎でもっとも多く,段丘には少なかっ
た(図3C)o　稚樹の分布は,融雪洪水前に漂着した種子の分
布に比べ比高において大きかったが,融雪洪水後に漂着し
た種子の分布は実生の分布域を包含していたo Lかし,融
雪洪水前後のセンサスのいずれでも微地形タイプごとの種
子数と稚樹数の分布は異なっていた扉>59.ll,P<0.0001)8
2)水中における種子の浮揚と生存の期間
種子は水に投入してから3日後には沈みはじめた(図4)0
塗装による浮揚期間-の有意な効果があり,やや標識種子
が沈みにくい傾向があった(F-1351,P-0.02)が,塗装の
有無に関わらず最終的に9日で全ての種子が沈んだ｡
種子の生存率は,全期間に渡って陸上よりも水中の方が
有意に高かった(F-85.41,P-0.001,図5).
4.考察
私たちの研究は,河川の営力によるサワグルミ種子の散
布過程を実験により明らかにした｡サワグルミ種子の移動
は河川水の移動に比べて緩慢で散布初期には散布源から近
い河川内に種子が蓄積したが,融雪洪水の発生により,種
子がより長距離散布され,かっより定着しやすい場所に漂
着できることが明らかになった｡
散布の初期には,平水時の流水の流速に比べて種子の移
動速度が非常に遅かったため,種子のほとんどは散布源に
近い距離範囲に存在した｡最後のセンサスを除き倒木ダム
や淵により多くの種子が見られたことから,このような河
床形態により生じる低流速あるいは止水域が,観察された
種子の低い移動速度に寄与していると考えられる｡河床の
瀬･淵構造は,上流からの磯供給が起きている山地渓流域
表1センサスごとに観測された種子数と種子の平均移動距離,最大移動距離および平均移動速度
日付観測された種子数* 兌ﾘｼ?ｩ:雹yz2??最大移動距離(m) 兌ﾘｼ?ｩ:?ﾉ7ｆﾗ7??
2006年10月18日816(20.4) 塔B纈?50 湯繹??紕?
10月20日1297(32.4) 塔偵R?50 ?綛???B?
10月24日202(5.1) ?S2縒?00 ?綛??ﾓB?
11月1日284(7.1) ?c偵B?350 ????紕?
11月17日220(5.5) ?>1400 ?
2007年5月10日26(0.7) ?>1400 ?
･括弧内の数値は調査域内に残存する種子数の推定値を%表示したものであるo
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図1河川縦断方向における漂着種子数分布(%)の時間的
推移
10/18　　10/20　　10/24　　11/1　　11/17　　　5/10
図2　瀬,淵および倒木ダムにおけるセンサスごとの単位面
積あたり漂着種子数(個m-2)の時間的推移
表2　淵および倒木ダムが漂着種子数に及ぼす効果
パラメータ推定値
切片　　淵　　倒木ダム　補正項
2006年10月18日　0.16　1.54**　1.63**　　46.3**
10月20日　0.64**　1.34**　1.13**　　48.1**
10月24日　-1.22**　1.52**　1.59**　　60.6**
11月1日　-0.33*　0.93**　1.05**　　95.2**
11月17日　-0.41*　1.03**　1.10**　　94.8**
2007年　5月10日　-0.68**　　-
** P<0.0001, *P<0.05.
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五十嵐ほか:水散布によるサワグルミ種子の移動パターンと漂着場所特性
において優占する中規模河床形態のひとつであり
(Montgomeryand Bu抗ngton 1998) ,渓流域に生育する樹木
の種子が河道内を流下するのを遅延させる一般的な要因で
あると考えられる｡ MerrittandWohl (2002)は,実験水路に
種子を流下させ人工的に設けた低流速域である淵に多くの
種子が捕捉されることを示したが,本研究は,同様の現象
が野外で生じることを実証した｡
さらに,倒木ダムは種子の移動を妨げるより強い効果を
持っていた｡サワグルミの生育する山地渓流域では,より
下流の河川に比べ倒木ダムの規模が河川幅に大きいことが
知られている(Swanson et a1., 1982)｡倒木ダムは種子の移動
を完全に阻止することはなかったが,直上流に止水域を生
じさせることにより多くの種子を捕捉したと考えられる｡
また,サワグルミ種子が浮揚していられる期間は散布期
間全体(約6カ月)に比べてかなり短く,これも移動速度
を生み出す要因であると考えられた｡私たちの実験ではサ
ワグルミ種子は沈み始めるのに3日を要し全て沈むのに9
日かかった｡多くの場合,充実樹木種子はすぐ水に沈むので,
サワグルミの浮揚能力はやや大きいと考えられるが,
sclmeider and Shantz (1988)　がTaxodium dlSflChumとNyssa
aquatL'caの種子は2-3カ月浮揚できると報告したのに比べ
ると著しく短いo　また,今樹の私たちの実験では,種子を
水に投下した後,一日-回しか横枠を行わなかったが,山
地渓流の流水中では不断に裸拝が起きている状況と考えら
れるo水が操拝されると表面張力の効果が小さくなるので
種子が沈みやすくなることが知られており(Stanlforthand
caves, 1976),実際の河川中ではより早い時期に種子の沈降
が進んだ可能性がある｡サワグルミの比較的低い浮揚能力
は,私たちのセンサスで残存していると推定される種子数
が最大3割程度であったこととも関連しているかもしれな
いo　散布の初期において標識された種子は下流で全く見ら
れなったため,多くの種子は流出したのではなく,水深の
大きな淵など非常に流速の小さい部位にリタ-などととも
に大部分が捕捉されてしまった可能性が高い｡
融雪洪水後のセンサスでは,それ宮で河川内に蓄積され
ていた種子は下流-より長距離散布された｡早春に発生す
る融雪洪水は寒帯～冷温帯に一般的な水文事象であり
(Niiyama, 1990),流量および流速が増大したことにより掃
流力が高まり,ダムや淵に捕捉されていた種子が再び流下
したものと考えられる｡この結果は,模造種子を用いた実
験により,多くの種子が季節的な洪水により持ち去られる
ことを示唆したHampe (2004)の報告を裏付けるものである｡
融雪洪水は,種子を長距離散布しただけでなく,横断地
形に沿った種子の漂着場所にも影響を及ぼしたo　融雪洪水
節,種子が漂着していた比高の低い場所は,洗掘や堆積が
頻繁に起こるため,撹乱地を好むサワグルミでも実生が生
育できないものと考えられる｡しかし,融雪洪水後は,よ
り広い範囲に種子が散布され,実生が生育する範囲を十分
に含んでいた｡このため,サワグルミにとって水散布が有
効な散布となるために春の融雪洪水が重要な役割をもつと
考えられる｡ただし,融雪洪水後に種子の一部が実生の定
着適地でない段丘上にも漂着した｡光要求性の高いサワグ
ルミ実生は林内に生育できず(佐藤, 1992;木佐貫ら, 1995),
安定し遷移の進んだ段丘上に種子が散布されても,有効な
散布とはなりえないと考えられる｡また,種子の生存率は
水中の方が陸上よりも高かったので,水散布により散布さ
れた種子は発芽力を失わないだろう｡サワグルミの種子は
乾燥に弱く自然に落下した種子でも発芽率が低いことが知
られており(山中,1975),むしろ河川中にある方が発芽率
は高く保たれるかもしれない｡
これまでの研究では,水散布の主要な役割が,風散布や
動物散布に比べて非常に長い散布距離にあると考えられて
きた(Boedeltjeeta1.,2003)o実際,今回の実験では,サワグ
ルミは1.4km以上も移動し,この値は,風散布による平均
移動距離30m (越智, 2005)に比べて非常に長い｡しかし
ながら,水散布のベクターである流水の速度に比べると種
子の移動速度は非常に小さかった｡サワグルミは山地渓畔
林を構成する樹木であり(Kaneko ndKawan0,2002),中･
下流域にはほとんど生育しない｡このため, 10-100kmの
オーダーで種子が流下すればそのほとんどが無効な散布と
なる｡もし,流水と同じ速度で移動すれば,サワグルミの
散布期間内に十分この距離を流下してしまっただろう｡こ
れゆえ,散布の初期に種子が河川内に蓄積されることと融
雪洪水による定着適地-の運搬の組み合わせがサワグルミ
水散布を有効なものにするために必要であると考えられ
る｡これは,さらに,種子の浮揚能力の高さが必ずしも有
効な水散布を保証しないことを意味している｡
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